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Ultrastructure de la couche externe du test d’un Veneracea :
Dosinia ponderosa (Gray, 1838)
(Mollusque, Lamellibranche)

par Jean-Pierre Curr, Alain DENIS et Marie-Pierre TRICLOT

Résumé. — IL’analyse microstructurale du test des Veneridae a conduit plusieurs auteurs a recon-
naitre dans cette famille une dualité d’organisation de la couche externe, et a suggérer, de ce fait,
P’existence d’une divergence évolutive. Le genre Dosinia fait partie de ces formes que leur couche
externe (prismatique composite) permettrait de distinguer de la majorité des autres Veneridae. Les
observations présentées ci-dessous, concernant D. ponderosa, permettent d’établir que la couche externe
de cette espéce est bien du type lamellaire-croisé, et la confrontation des résultats obtenus avec les
documents présentés antérieurement pour une autre espéce (D. japonica) indique que la couche externe
de cette derniére est du méme type. Ces observations qui contribuent 4 une meilleure appréciation de
la valeur relative des critéres anatomiques et microstructuraux sont complétées par la mise en évidence
des composants minéraux €lémentaires dans les unités de troisiéme ordre du tissu lamellaire croisé.

Abstract. — Microstructural analysis of Veneridae test has enabled several authors to recognise, in
this family, two possible structurations within the outer layer, and thus to suggest the possibility of an
evolutive divergence. Dosinia belongs to those forms whose outer layer (composite prismatic) is dis-
tinct with respect to that of most other Veneridae. The following observations concerning D. ponde-
rosa demonstrate that the outer layer of the test in this species is of crossed-lamellar type. Compari-
son of these results with published data relative to another species (D. japorica) indicates that the
outer layer of this latter species is very comparable to that of D. ponderosa. These observations,
which enable a better appreciation of the relative values of the microstructural and anatomical inte-
riors, are completed by description of the elementary mineral components within the third order units
of the cross-lamellar tissue. '
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INTRODUCTION

L’analyse des recherches visant a4 employer les caractéristiques structurales des tests
comme critéres taxonomiques fournit, & propos de la famille des Vénéridés, un exemple
typique de la nécessité d’une meilleure adéquation entre I’échelle des structures prises en
compte et les techniques utilisées. '

Dans les conceptions actuelles, en effet, 4 la suite des recherches de Boccip (1930),
KoBAyasHI (1966) et TAYLOR et @/.(1969), il est admis que deux types microstructuraux dif-
férents peuvent étre présents dans la couche externe du test de ces Lamellibranches : le type
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lamellaire croisé (le plus répandu), et le type prismatique composite identifié par exemple
chez Dosinia ponderosa par TAYLOR et al., et chez Dosinia japonica par KOBAYASHI.

D’un point de vue phylogénétique, cet état de choses contribuerait évidemment a sépa-
rer deux ensembles nettement distincts dans la famille des Vénéridés, conclusion que ne
manque pas d’avancer KoBAvasHI a la fin de son analyse.

La confrontation des nouvelles données recueillies sur Dosinia ponderosa elle-méme et
des documents produits par KoBAYASHI pour D. japonica, avec les classiques prismes com-
posites des Nucules aboutit & démontrer que chez les deux Vénéridés en question I’interpré-
tation de la couche externe comme « prismatique composite » ne peut étre maintenue.
L’homogénéité des modalités de biominéralisation chez les Vénéridés pourrait donc €tre
supérieure a celle qu’indiquent les schémas actuels, ce qui serait évidemment d’un grand
intérét pour I’appréciation de la valeur taxonomique des critéres microstructuraux par rap-
port a celle des données anatomiques.

Les moyens mis en ccuvre au cours de cette recherche ont, en outre, permis d’apporter
aux schémas classiques concernant la structure lamellaire croisée un complément d’informa-
tions relatives a la disposition des composants minéraux élémentaires. Les unités d’ordre
inférieur reconnues jusqu’ici (troisiéme ordre distingué par KoBayasHi, 1964) peuvent elles-
memes €tre dissociées en éléments distincts, dont la taille (fraction de micron) est du méme
ordre de grandeur que celle qui a été relevée chez d’autres types structuraux de Lamelli-
branches. ‘

En permettant d’accéder & un niveau d’analyse plus proche des processus de biominéra-
lisation, ce genre d’observation permet donc d’éviter les confusions dues a des analogies de
dispositions géométriques, en méme temps qu’il fournit les bases d’une meilleure apprécia-
tion des affinités entre types microstructuraux voisins.

I. PRISMES COMPOSITES ET STRUCTURES LAMELLAIRES CROISEES

A. — DONNEES GENERALES

Dans les divers systémes proposés pour la classification des structures du test chez les
Lamellibranches, le type « prismatique » réunit des composants aux caractéristiques géomé-
triques assez simples. Il s’agit le plus souvent de grands éléments (plusieurs dizaines de
microns), a sections polygonales, allongés selon une direction perpendiculaire a la surface
externe du test. L

Cependant, certaines structures également appelées prismatiques s’écartent de ce schéma
architectural : dans ce cas, ’allongement des composants microstructuraux est parallgéle a Ia
surface de la valve. Les couches externes, dans lesquelles la direction de croissance des uni-
tés microstructurales est donc également celle du test lui-méme, sont dites alors prismatiques -
« composites », car les observations ont mis en évidence (¢f. ci-dessous) une organisation 3
Pintérieur de ces unités structurales elles-mémes. |

Pour BecGiLp (1930), le caractére composite des prismes appartenant a ce groupe est
di a ce que chaque élément majeur (ou de premier ordre) comporte des structures de
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second ordre nettement individualisées du point de vue cristallographique. En lumiére pola-
risée, le comportement optique des prismes majeurs n’est donc plus monocristallin, caracté-
ristique qui est au contraire bien apparente chez les prismes dits simples. Les descriptions de
McCLiNTock (1967) et celles de TAYLOR ef al.(1969) ne modifient pas beaucoup le schéma
présenté par BecGiLDp, mais le diagramme particuli€rement clair présenté par TAYLOR ef ai.
pour Nucula placentina, fondé sur des observations au microscope a balayage, constitue un
schéma précis susceptible de servir de référence (fig. 1b).

On peut y observer des éléments majeurs a section quadrangulaire, parfaitement join-
tifs, allongés dans le sens de la croissance du test et formant sa couche externe. Ils sont
enveloppés par une gaine organique qui les individualise nettement, et composés d’un
assemblage d’unités de second ordre divergeant a partir de I’axe central. Ces éléments de
second ordre, également pourvus d’une enveloppe organique selon TAYLOR, mesurent envi-
ron 1 pm dans la région axiale des prismes majeurs, et peuvent atteindre 5 a 6 um a leur
extrémité distale, a la périphérie des prismes de premier ordre.

REMARQUE

Ces observations relatives & I’organisation de la phase minérale, et au comportement
optique qui en résulte, complétent la distinction entre prismes simples et composites, fondée
en premier lieu sur une simple disposition géométrique. L’introduction de ce second critére
est une bonne illustration des difficultés que suscite un mode de définition des types micro-
structuraux procédant par subdivision de catégories fondées initialement sur la géométrie
des composants majeurs.

En introduisant une donnée (comportement optique), qui se rapporte en fait a 1’organi-
sation ultrastructurale (puisqu’elle résulte de I’arrangement des composants minéraux élé-
mentaires), on méle des observations relatives & deux échelles d’analyse sans préciser leurs
importances respectives. On constate alors que chez certains prismes a direction de crois-
sance perpendiculaire a la surface du test (définition morphologique des prismes simples),
on trouve également des cas ou le comportement optique n’est plus monocristallin. La con-
tradiction qui résulte de la superposition de ces types d’observation nécessite la création
d’un terme nouveau : prisme « complexe » (ceux des Unio par exemple).

L’utilisation de cette méthode de définition des types de minéralisation par subdivision
de catégories fondées sur des dispositions générales, qui pourraient fort bien n’étre que des
convergences, n’est peut-étre pas étrangere aux difficultés rencontrées lorsque 1’on cherche
la correspondance entre les groupes ainsi formés et les taxons qui résultent des analyses ana-
tomiques. _

Cette éventualité est d’autant plus vraisemblable que 1’opposition entre la simplicité des
prismes de la premiére catégorie et la complexité des prismes composites est trés certaine-
ment inexacte. Les prismes dits simples peuvent présenter une organisation interne trés dif-
férenciée que les recherches ultrastructurales parviennent maintenant a mettre en évidence
(ex., BEN MLiH, 1983). A P’inverse du cas des Urnio évoqué ci-dessus, les prismes des Trigo-
nies ont, en effet, un comportement optique monocristallin, mais tout en répondant simul-
tanément aux critéres morphologiques et cristallographiques des prismes simples, possédent
un axe central et un cortex périphérique subdivisé en sous-unités morphologiques nettement
individualisées. Seule, la cohérence cristallographique des composants minéraux élémentaires
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LAMELLES DE LAMELLES OF LAMELLES DE

PALWIEA DADAE DEURIENE GADARE THOISHEME ORDNE

Fic. 1. — a, Schéma de la structure lamellaire croisée selon B@GGILD (deux ordres seulement sont distingués) ;
b, schéma de la structure prismatique composite selon TAYLOR ef al., a partir de Nucula placentina ;
¢, schéma de la structure lamellaire croisée selon Wisk, d’aprés McCLINTOCK (les lamelles de second ordre de
BaGGILD sont partagées longitudinalement en unités de troisiéme ordre) ; d-e, schéma de la microstructure de
la couche externe chez Desinia japonica selon KoBAYASHI (disposition des fibres et des axes des « prismes
composites ») ; f-g, bloc diagramme de la structure lamellaire croisée de la couche externe de Dosinia ponde-
rosa (les unités de troisiéme ordre sont formées par des composants €lémentaires beaucoup plus petits, sché-
matisés en 1 g ; comparer avec les figures 3 a 5, pl. IV).

a lintérieur des divers secteurs d’un méme prisme (donnée ultrastructurale) lui donne son
apparente simplicité. —

Quoi qu’il en soit, & I’heure actuelle, ce sont encore les modes de-subdivisions habituels
qui fondent les conceptions de TAYLOR et al. (1969), KoBavasHI (1980), UozuMi et SUZUKI
(1981), ces derniers faisant le plus grand usage, cependant, des caractéristiques ultrastructu-
rales. -
A Topposé de cette situation relativement confuse concernant les types microstructu-
raux prismatiques, le tissu lamellaire croisé a fait I’objet d’une série d’analyses dont la pré-
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cision progressivement croissante aboutit & un schéma trés généralement admis et relative-
ment homogéne, au moins dans sa représentation actuelle (McCLiNTOCK, 1967 ; WISE,
1971).

On sait que BoGGiLp (1930), qui est a I'origine de la premiére représentation synthé-
tique basée sur un nombre important d’observations, ne distinguait que deux niveaux
d’organisation dans ce type microstructural :

- — une subdivision de premier ordre, formée de couches paralléles dont les limites cor-
respondaient a un changement d’organisation nettement apparent ;

— des unités de second ordre, lamelles jointives, d’orientation alternant d’une couche
de premier ordre a I’autre, et dont la hauteur détermine 1’€paisseur de ces unités principales.

Rapidement, ces unités de second ordre devaient elles-mémes se trouver subdivisées
selon le méme pr1nc1pe en unités ayant le méme allongement qu’elles, superposées et join-
tives (¢f. couche n° 3 du schéma de la figure 1f).

Cette représentation réunit I’accord de nombreux auteurs successifs dont, particuliére-
ment, ceux qui sont impliqués dans 1’étude des formes faisant I’objet des observations qui
vont suivre : TAYLOR et al. (1969), McCLiNTOoCK (1967), KoBaYAsHI (1966) et Koike (1980).

Ce sont donc ces deux schémas structuraux trés distincts, correspondant a des modalités
de fonctionnement extrémement différentes de la part de I’épithélium palléal, qui semblent
s’étre développées chez les Veneracea.

B. — LES PRISMES COMPOSITES DE Dosinia japonica
COMPARAISON AVEC LA STRUCTURE DE REFERENCE

Les documents fournis par KoBAYAsHI (1966) sur la structure prismatique composite de
Dosinia japonica permettent en premier lieu une étude de ’organisation générale de cette
couche externe et une discussion de ses affinités avec celle de la structure prismatique de
référence, telle qu’elle est définie chez la Nucule. '

Les deux schémas et la planche photographique fournis par KOBAYASHI montrent qu’il
congoit la couche externe de Dosinia japonica comme un assemblage de prismes organisés
en systéeme divergent autour d’un axe médian paralléle a Ia surface de la valve. Cet axe vir-
tuel est bien apparent en coupe radiaire (fig. 1d, reprise de KoBAYASHI).

Pour KoBAYASHI, ce sont les unités composant ce systéme divergent qui sont définies
comme les « prismes composites ». Elles mesurent 12 4 15 yum en section transversale, et
sont séparées par des zones dites « interprismatiques » d’environ 5 um de largeur, beaucoup
plus opaques en lumicre transmise (pl. III, 1a et 1b, reprises de KoBavasHi, 1968).

Le principal caractére déterminant ’attribution ‘de ces unités en systéme prismatique
composite réside dans leur organisation interne, schématisée par la figure 1d. Les unités
observées dans le systéme divergent de la couche externe de Dosinia paraissent, en effet,
édifiées par des éléments d’ordre inférieur, d’une largeur de 0,2 i 0,4 um en disposition
divergente a partir d’un axe situé dans la région médiane de chaque « prisme composite »
(¢f. schéma de la fig. 1e, également repris de KoBavasHI).
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COMMENTAIRE

Si I'on se borne 4 une comparaison globale des dispositions générales relevées chez la
Nucule et la Dosinia, les sections radiaires de la couche externe, fournies par TAYLOR e al.
et KOBAYASHI respectivement, présentent une relative similitude : les structures divergent a
partir d’une ligne située dans la partiec moyenne de cette couche.

Mais cet aspect, évidemment en rapport avec la courbure de la surface de croissance 3
la bordure distale de 1’épithélium palléal, ne doit pas masquer les différences déja appa-
rentes dans les documents fournis par les deux auteurs. Les unités divergentes sont les fibres
édifiant les prismes composites de la Nucule, tandis que, dans Pinterprétation de KoBavasHI
pour Dosinia, ce sont les prismes composites eux-mémes. La €ncore, pour une comparaison
correcte, la notion d’échelle d’analyse et ’ordre de grandeur des structures prises en compte
apparaissent essentiels. :

Si I’on cherche 4 évaluer de fagon plus précise la similitude des deux types microstruc-
turaux, Pinsuffisance des données actuelles apparait rapidement. En particulier, pour la
Dosinia, les caractéristiques des composants minéraux élémentaires sont peu precises sur le
plan des dimensions, et ne semblent avoir aucun rapport avec les €léments correspondants
des Nucules. Quant & leur disposition, le modéle qu’on peut concevoir est rendu trés conjec-
tural par I’absence de diagramme tridimensionnel comparable & celui que fournit TAYLOR ef
al. (1969).

II. DESCRIPTION MICROSTRUCTURALE DE LA COUCHE EXTERNE
DU TEST DE DOSINIA PONDEROSA (GRAY, 1838)

A. — MATERIEL ET METHODE

Les Dosinia faisant I’objet de cette étude ont été récoltées en Basse Californie, dans le
cadre d’une recherche visant a utiliser les données d’ordre géochimique provenant de spéci-
mens enfouis dans les terrasses marines pléistocénes formant la cdte de cette région (ORT-
LIEB et TRICLOT, 1984). <

L’analyse microstructurale des spécimens f)r_o".'enant des faunes actuelles peuplant
encore les chtes de cette région (pl. I, 1 et 2) a été réalisée a titre de référence. C’est au
cours de ce travail que les caractéristiques de la couche externe ont été mises en évidence,
permettant: un réexamen des interprétations de KOBAYASHI (1966), qui portaient sur Dosinia
Japonica. =

Outre les observations en lames minces et I’examen au M.E.B. de surfaces de fracture
orientées, nous avons cherché i préciser les observations portant sur les composants miné-
raux élémentaires en réalisant les deux types de préparation maintenant habituels :

— essais d’élimination de la phase organique par séjour de fragments de test dans des
solutions enzymatiques, dans des conditions de pH favorables & la bonne conservation des
structures carbonatées ; I’enzyme utilisée est la Pronase (réf. P. 5147) de Sigma, comportant
15 % d’acétate de Ca, A la concentration de 1 mg/ml, 3 heures, température 37°C, pH 7,4 ;
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__ observations de surfaces polies décalcifiées selon la technique mise au point par
H. Murver (1977), avec une solution de glutaraldéhyde et d’acide acétique/bleu alcyan
(100 ml de glutaraldéhyde a 12% + 1 ml d’acide acétique a 1% + 0,5 g de bleu alcyan
dans 100 ml d’éthanol).

D’une facon générale, ces préparations différentielles (décalcification ou protéolyse) ont
donné des résultats nettement moins apparents que ceux qui ont été précédemment obtenus
sur des prismes dits simples. L’action des solutions protéolytiques, en particulier, ne peut
s’observer qu’a des niveaux de grandissement trés €leves. Cette constatation s’interprete
facilement en fonction des résultats de ’analyse microstructurale qui établit que la couche
externe des Dosinia est, en fait, constituée de tissu lamellaire croisé¢, formation dont les
analyses antérieures ont montré la trés faible teneur en matériel organique associe.

B. — LES NIVEAUX SUCCESSIFS D’OBSERVATION DES STRUCTURES SQUELETTIQUES
cHEZ Dosinia ponderosa

Les positions successives du bord de croissance de la couche externe, fortement convexe
vers ’avant chez cette espéce, sont nettement visibles sur toute la longueur des sections
radiales, sous formes de zones semi-circulaires emboitées, trés opaques en lumiére transmise
(pl. 1, 3 et 4). Cette zonation de croissance correspond a des variations de concentration du

matériel organique (ou a la nature de celui-ci), et devient extrémement visible, chez les
formes anciennes, par examen en fluorescence U.V. (pl. 1, 5).

a — Unités de premier et de second ordre

Les directions structurales relatives a la phase minérale sont globalement perpendiculai-
res a cette zonation de croissance. Elles s’organisent donc a partir d’une zone médiane
paralléle a4 la surface de la coquille, sensiblement a mi-épaisseur de la couche externe. Les
composants, immédiatement observables (unités de premier ordre), paraissent issus de cette
région médiane, de facon symétrique (pl. I, 6 et 7), selon une disposition analogue a celle
des fibres des prismes composites. ‘

Ces unités de premier ordre sont trés aisément observables au microscope polarisant, ou
leur extinction roulante démontre leur structure complexe, et au microscope a balayage, ou
il apparait rapidement que les éléments d’ordre inférieur qui les composent sont orientés de
fagon trés réguliérement alternante dans deux unites de premier ordre successives (pl. II, 1
et 2). ‘

Dans les surfaces. de fracture radiaires, on observera ainsi le plus souvent des unités de
premier ordre formées de lamelles dont I’allongement est dans le plan de la surface d’obser-
vation, tandis que 1’unité de premier ordre précédente, et la suivante, débouchent dans ce
plan sous un angle trés prononcé (pl. II, 3 et 4). ' '

Cette disposition est typiquement celle du tissu lamellaire croisé simple, pour lequel de
nombreux blocs diagrammes ont été fournis depuis longtemps.

A cette échelle d’observation (niveau des unités de deuxieme ordre), accord entre ces
divers schémas est satisfaisant, car nous nous trouvons encore dans les ordres de grandeur
accessibles au microscope optique. En ce qui concerne ’exemple étudié ici, le schéma fourni
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par McCLINTOCK est tout 4 fait conforme (fig. Ic). Par contre, la correspondance avec la
disposition prismatique composite de référence (Nucula) est d’ores et déja exclue, et il
demeure seulement a examiner comment les documents présentés par KoBAvasHr (1966) a
propos de Dosinia japonica peuvent étre interprétés en fonction des nouvelles observations

(cf. ci-dessous et pl. III, 1 a 6).

b — Unités de troisieme ordre

L’observation des faces latérales et des sections transversales des lamelles de second
ordre, particuliérement sur les spécimens ayant subi un traitement enzymatique, montre que
ces unités microstructurales sont elles-mémes le résultat d’un assemblage d’éléments corres-
pondant a I’épaisseur des unités de second ordre. Elles sont, en effet, formées par un petit
nombre d’éléments allongés (6 4 10), a section sensiblement rectangulaire, et disposés dans
un plan. '

Ces unités de troisiéme ordre sont étroitement jointives ‘par leurs longueurs mais ces
limites longitudinales sont loin d’&tre rectilignes : leur aspect est méme parfois tres irrégulier
(pl. II, 5 et 6).

COMMENTAIRE

A ce niveau d’analyse, la comparaison avec les schémas fournis antérieurement par
divers auteurs pour le tissu lamellaire croisé permet d’établir avec certitude que, jusqu’aux
¢léments de troisiéme ordre inclus, la couche externe des Dosinia ponderosa appartient bien
a ce type microstructural. « J

Les progrés dans la connaissance de ce type histologique sont bien illustrés par la suc-
cession des trois schémas repris en figure 1. Yo

BoGaiLp (1930) ne distinguait que deux ordres, chaque couche étant formée par un
empilement de lamelles dont les plans faisaient, entre couches voisines, un angle de 90 2
100°, en fait trés variable selon les espéces (fig. 1a).

~ Depuis KoBaYAsHI (1964), la structure complexe des lamelles de second ordre est établie
et tous les schémas ultérieurs ont 4 leur tour subdivisé ces éléments en baguettes jointives,
dont I’allongement correspond a celui des lamelles de second ordre. McCLINTOCK (1967)
fournit a cet égard un schéma trés clair (fig. 1c¢).

Plus preés de Pexemple étudié ici, un schéma concernant la couche externe de Meretrix
lusoria (autre Vénéridé) a été établi par KoIke (1980). Il correspond trés exactement la
disposition qui vient d’étre décrite chez Dosinia ponderosa aussi bien par la morphologie du
bord de croissance, la position médiane de la ligne de divergence, que par les orientations
des éléments composant les couches par rapport aux directions de croissance.

Jusqu’aux dimensions des composants de second ordre (hauteur des lamelles S pm), ce
schéma peut &tre directement repris pour .D. ponderosa. -

CONCLUSION : Accord entre la microstructure du test et la position systématique de
Dosinia ponderosa

Les observations de KoBAyasHI (1966, 1968), TaYLOR ef al. (1969) et CARTER (1980)
constituent les bases des schémas actuels selon lesquels la microstructure du test des Venera-
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cea comporterait des variations importantes d’un taxon a I’autre, les Dosinia se situant en
position marginale par rapport aux formes possédant une couche externe lamellaire croisée.

L’analyse réalisée ici rétablit sans ambiguité la position normale de ces deux Dosinia et
contribuera, dans la mesure ol ces observations pourront €tre généralisées, a un meilleur
accord entre les critéres anatomiques et microstructuraux.

L’origine des interprétations antérieures peut &tre suggérée par la comparaison de sec-
tions tangentielles données par KoBAYASHI (& partir de lames minces figurées ici pl. I, 1a
et 1b) avec certaines figures obtenues, dans ce méme plan de section, au microscope a
balayage. Lorsque le plan de section coupe les couches lamellaires croisées sous une certaine
incidence, la régularité des alternances d’orientation entre les lamelles de second ordre sug-
gére existence d’axes longitudinaux paralléles, de part et d’autres desquels divergent des
fibres de facon relativement symétrique (pl. III, 2, 3 et 4).

Nous avons vu que ces « fibres » sont en réalité des sections de lamelles de second
ordre. Le caractére exceptionnel de la disposition symétrique des groupes de lamelles de
second ordre dans le plan de coupe (donnant cette apparence de faisceaux de fibres) est bien
attesté par d’autres exemples chez lesquels le plan de coupe est légérement oblique par rap-
port a la surface externe du test : la dissyméirie des secteurs voisins est alors trés apparente
et, dans ce cas, ’interprétation en termes de prismes composites ne peut &tre envisagee
(pl. II1, 5).

En permettant I’observation simultanée dans deux plans perpendiculaires, le microscope
A balayage contribue a établir, de facon tout a fait démonstrative, la relation entre les deux
types de section. On peut ainsi observer en méme temps (pl. I1I, 6) une surface de cassure
transversale (base du cliché), en correspondance avec la section tangentielle qui la surmonte
(moitié supérieure du cliché).

A la base, les couches successives de tissu lamellaire croisé, arrivant dans le plan de
section sous des incidences assez voisines (nous sommes en section transversale), donnent a
I’ensemble de cette partie un aspect « fibreux » assez homogene. La région supérieure (sec-
tion tangentielle) montre une surface légerement oblique par rapport a lorientation des
couches lamellaires qui composent ce secteur, et les sections de ces couches apparaissent
donc comme des groupes de lamelles 4 disposition croisée relativement réguliére (pl. IV, 1 et
2). Ce sont les groupes de lamelles qui fournissent, en section polie (ou lames minces), les
images de fibres présentées en planche III.

II1. MISE EN EVIDENCE D’UNE ORGANISATION INTERNE
DES UNITES DE TROISIEME ORDRE

Aux grandissements supéricurs du microscope a balayage, I’analyse de préparations
traitées aux enzymes montre que les unités de troisiéme ordre peuvent également étre subdi-
visées en unités d’ordre inférieur, établissant qu’elles ne sont donc pas elles-mémes les com-
posants minéraux élémentaires. Il devient, en effet, possible de mettre en évidence, dans des
lames paralléles superposées, une organisation transversale par rapport a leur axe d’allonge-
ment (pl. IV, 3). Ces éléments, dont la longueur détermine donc I’épaisseur des lamelles de
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second ordre (autour de 0,8 um), paraissent avoir un diamétre de I'ordre du quart de
micron et une morphologie irréguliérement noduleuse (pl. 1V, 4 et 5).

Ils présentent, en outre, un aspect relativement dissymétrique, mais a4 ce niveau de
grandissement, les possibilités d’interprétation des figures sont limitées par P'insuffisance des
données actuelles concernant ’action des solutions enzymatiques sur les substrats organo-
minéraux.

Sur les surfaces de fracture ou I’action de la solution enzymatique a été la plus pronon-
cee, ces unités apparaissent quasi complétement dissociées les unes des autres (pl. IV, 6), et
si ces figures ne permettent pas une étude morphologique précise des unités de quatrieme
ordre, elles mettent bien en évidence, néanmoins, le caractére absolument général de ces élé-
ments.

Leurs dimensions sont du méme ordre de grandeur que celles d’autres composants élé-
mentaires dont I'existence a été révélée par des techniques diverses dans d’autres groupes de
Mollusques. Ainsi chez Crassostraea gigas (Thun), les lattes des couches folides sont édifides
par des unités cylindriques de -0,07 a 0,11 pm de diamétre, et de 0,3 yum de longueur
(FREROTTE ef al., 1983). LA encore, la hauteur des éléments de dernier ordre détermine
I’épaisseur des unités d’ordre supérieur. Chez Pinna nobilis L., c’est ’action des divers
agents oxydants, puis également celle des solutions enzymatiques, qui a permis des observa-
tions du méme genre (KELLER, 1981 ; Curr et al., 1981, 1983). C’est encore cette méme
technique qui a permis & BEN ML= (1983) d’individualiser les micro-fibres aragonitiques a
partir desquelles sont formées les diverses régions des prismes de la couche externe chez
Neotrigonia margaritacea Lmk.

CONCLUSION

L’existence d’éléments structuraux, d’un ordre de grandeur inférieur par rapport aux
niveaux d’analyse actuellement admis, avait déja été envisagée (DENs, 1972), lors des obser-
vations portant sur la couche lamellaire croisée de Cardium edule.

Les diverses recherches évoquées ci-dessus, en révélant des analogies quant aux tailles
des composants minéraux élémentaires et aux principes d’édification des composants micro-
structuraux considérés jusqu’ici comme les unités de base, suggérent qu’on pourrait recher-
cher dans cette voie la possibilité d’une nouvelle méthode de définition des types d’organisa-
tion du test chez les Lamellibranches. Alors que les systémes élaborés jusqu’ici ont toujours
procédé par la subdivision de catégories créées a des niveaux d’observations plus globaux,
on peut envisager au contraire une démarche réalisant le regroupement d’informations
detaillées portant sur les aspects topographiques, minéralogiques et -biochimiques acquis a
des échelles auxquelles donnent acces les moyens actuels.— . .

L’exemple des deux espéces de Dosinia, qui ont fait I’objet de cet article, permet de -
constater que des erreurs portant sur Pinterprétation des structures majeures peuvent aisé-
ment &tre décelées par la prise en considération de renseignements acquis a4 des échelles
d’observation inférieures. Il est évident que nos interprétations relatives aux processus évo-
lutifs ayant affecté ces taxons s’en trouvent modifiées. Au-dela méme des simples rectifica-
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tions de cet ordre, les recherches visant 4 une meilleure compréhension des processus de
biominéralisation développés dans les divers taxons semblent donc pouvoir fournir les
moyens d’une meilleure coordination entre la systématique des organismes actuels et celle de
leurs prédécesseurs fossiles, dont 1’étude constitue également une voie d’approche des phé-
nomenes évolutifs. |

Chacun sait que, si les Lamellibranches ne constituent pas un groupe ou d’importantes
différences sont signalées entre les conceptions des paléontologistes et celles des néontolo-
gistes (c’est pourquoi, il peut servir a expérimenter la méthode d’analyse), il en est d’autres,
au contraire (les Spongiaires, par exemple), ou ce sont des différences portant sur les subdi-
visions fondamentales de ’Embranchement qui doivent encore étre résolues.
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PLANCHE 1 g
1 et 2. — Un spécimen de Dosinia ponderosa utilisé pour cette recherche. Origine : Basse Californie. (x 0,56)
3. — Section radiaire dans la couche externe. Organisation générale en €léments divergents (perpendiculaires aux

‘stries de croissance). Ce type de section présente une réelle analé"gié'ayec'les schémas de coupes longitudinales
dans les prismes composites (¢f. fig. 1d du texte). (x 64) ;

4 et 5. — Aspect de la couche externe en’ lumiére transmise et en lumiére réfléchie U.V. Fluorescence des dépots
organiques de la zonation de croissance. (x 83) 5

6 et 7. — Surfaces de fractures radiaires dans la couche externe, observées en microscopie électronique 2
balayage. Confirmation de la direction divergente des éléments structuraux a partir de la zone médiane de la
couche externe. (6 : X 71; 7 : x 168)
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PrancHE II

1 et 2. — Les éléments divergents composant la couche externe (les « fibres » des « prismes composites ») sont
en fait des couches de tissu lamellaire croisé tout 2 fait typique, de 6 a 10 um d’épaisseur. (1 : X 212
2 : X 1040)

3 et 4. — Aspect du tissu lamellaire croisé de la couche externe de Dosinia ponderosa. Dans les couches suc-
cessives (éléments de premier ordre), les lamelles accolées alternent réguliérement selon deux directions orien-
tées a 80-90°. Les limites des éléments de troisiéme ordre sont déja visibles. (3 : X 2 880 ; 4 : X 3 440)

S et 6. — Faces latérales des éléments de second ordre, aprés traitement enzymatique. Les unités formant les
lamelles deviennent nettement distinctes. Ces unités de troisiéme ordre sont étroitement accolées, mais trés
irréguliéres. (5 : X 13200 ; 6 : x 8 800) i
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PrLanchE III

laet 1b. — Figurations fournies par KoBayasHi pour illustrer la structure prismatique composite de Dosinia
Jjaponica. 11 s’agit de lames réalisées en sections tangentielles dans la couche externe. Les figures suivantes de
cette planche, obtenues sur Dosinia ponderosa, montrant la couche externe de cette espéce dont la nature
lamellaire croisée vient d’étre démontrée, fournissent les mémes observations. (1a : X 256 ; 1b': X 576)

2, 3 et 4. — Observation de surfaces polies tangentielles dans le test de Dosinia ponderosa. — En figure 2,
secteurs 4 directions croisées. Noter, sur cette surface légérement décalcifiée, la structure des éléments compo-
sant ces secteurs. Rapprocher de la figure 1a de cette planche, et du grandissement 1b ou la structure des
unités (« fibres ») est également apparente (x 10 400). — En figures 3 et 4, on constate que ces secteurs
s’organisent en unités allongées. Ce sont ces unités qui ont été congues par KoBayasHi comme les composants
des prismes : la ligne d’accolement de deux unités voisines étant représentée comme ’axe du prisme (cf. la
figure de KoBayasHI reprise ici en fig. 1€). (3 : X 5360; 4 : X 1080)

5 et 6. — En fait, le caractére symétrique de l’arrangement des lames dans deux. unités “adjacentes est excep-
tionnel. Lorsque les sections ne sont pas exactement tangentielles, les secteurs ne sont pas symétriques et ne
peuvent donner lieu a P’interprétation en « prismes composites » : fig. 5 (x 2 240). — La figure 6 (ainsi que
la figure 1 pl. IV) établit bien que ces secteurs, observés en surface tangentielle, correspondent aux affleure-
ments sur ce plan de coupe des couches successives du tissu lamellaire croisé. (X 1 120)
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PLaNCHE 1V

1 et 2. — Aspect d’une section de la couche externe de Dosinia ponderosa, mettant en évidence la correspon-
dance entre les secteurs observables en surface tangentielle (partie supérieure du cliché), et les couches succes-
sives de la structure lamellaire croisée (base du cliché) (x 568). — En figure 2, autre aspect de la surface tan-
gentielle. Le caractére suborthogonal des directions de minéralisation dans les couches successives est bien
visible. (X 568)

3 4 5. — Existence d’éléments de quatriéme ordre. Tous les schémas concernant le tissu lamellaire croisé ont
admis qu’on pouvait y reconnaitre 1'existence de trois ordres microstructuraux. La planche II a présenté
’aspect des éléments dz troisiéme ordre chez Dosinia ponderosa. Les traitements enzymatiques permettent de
montrer que les cristaux de troisi¢me ordre, admis jusqu’ici comme les composants élémentaires, peuvent eux-
mémes &tre dissociés en unités d’ordre inférieur (quatriéme). Ces éléments sont parfaitement discernables ici,
dans deux lames de second ordre superposées. Les baguettes longitudinales (éléments de troisiéme ordre) appa-
raissent formées par 1’alignement de nodules allongés, dont la longueur correspond a I’épaisseur des lames de
second ordre. (3 : X 8800; 4 : x 17600; 5 : x 36 800)

6. — Aspect des éléments de quatriéme ordre observés selon leur axe d’allongement',' sur la surface d’une lame de
second ordre ayant subi un traitement enzymatique poussé. Les unités de quatriéme ordre y sont nettement
distinctes. (X 5 240)
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